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RESUMO

A Amazdnia abriga uma vasta diversidade de ecossistemas, especialmente as florestas de terra
firme, que representam aproximadamente 84% da cobertura florestal da regido. Apesar de
parecer homogénea, essas florestas apresentam grande variagdo topografica. As areas mais
altas e bem drenadas (platds) oferecem condig¢des microclimaticas diferentes das areas baixas
(baixios) mais umidas e proximas aos riachos. Essa variacdo de umidade e outros fatores
relacionados podem afetar organismos que exploram diferentes estratos. Independentemente
da topografia, o dossel das florestas apresenta condigdes contrastantes ao sub-bosque. O
objetivo do presente estudo foi investigar como as assembleias de borboletas frugivoras estao
estruturadas em diferentes estratos florestais ao longo de um gradiente topografico na
Amazonia central. A amostragem foi realizada entre junho e setembro de 2024 na Reserva
Florestal Adolpho Ducke (Manaus - AM), em 30 parcelas distribuidas a cada 1 km. Em cada
parcela, instalamos oito armadilhas atrativas do tipo Van Someren Rydon, posicionadas em
pares no sub-bosque e no dossel (quatro por estrato), que permaneceram ativas por seis dias,
totalizando 1440 armadilhas-dia de esfor¢o amostral. Amostramos 90 individuos pertencentes
a 29 espécies de borboletas frugivoras. A espécie mais abundante foi Bia actorion com 15
individuos coletados, Satyrinae foi a subfamilia mais abundante na amostragem geral
representando 45,56% do total de individuos, seguidas das subfamilias Charaxinae (30%),
Biblidinae (12,2%) e Nymphalinae (12,2%). No sub-bosque, coletamos 65 individuos de 21
espécies, Satyrinae foi a subfamilia mais abundante. No dossel, registramos 25 individuos de
15 espécies e Charaxinae foi a subfamilia mais abundante. A curva de rarefagcdo ndo atingiu
uma assintota, mas o sub-bosque foi relativamente mais bem amostrado, apresentando 80% de
completude amostral, em comparagdo com os 60% do dossel. No sub-bosque, a abundancia
foi negativamente relacionada com a altitude (p = 0,039), enquanto no dossel a riqueza e
abundancia aumentaram com a altitude (p = 0,037) e o teor de areia no solo (p = 0,027). A
composicdo de espécies variou entre os estratos (p = 0,001). No entanto, somente no sub-
bosque essa composi¢ao foi influenciada pela altitude (p = 0,015; R*= 0,072) e pela inclinacao
do terreno (p = 0,043; R? = 0,072). A estratificacdo vertical da floresta exerce um papel
central na estruturagdo da assembleia de borboletas, enquanto a topografia apresenta efeitos
sutis e dependentes do estrato. No entanto, as varidveis analisadas explicaram pouco da
variagdo observada, com valores de R? relativamente baixos nas regressdes (Altitude: R*=
0,072 e inclinagdo: R*= 0,072), indicando que a extrapolagdo dos resultados deve ser feita
com cautela.

Palavra-chave: Topografia; Estrutura de comunidades; Diversidade de borboletas.
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ABSTRACT

The Amazon harbors a vast diversity of ecosystems, particularly terra firme forests, which
account for approximately 84% of the region’s forest cover. Although they may appear
homogeneous, these forests exhibit significant topographic variation. Higher, well-drained
areas (plateaus) provide distinct microclimatic conditions compared to lower, more humid
areas (valleys) near streams. This variation in moisture and related factors can affect
organisms that exploit different forest strata. Regardless of topography, the forest canopy
presents conditions that contrast sharply with those of the understory. The main goal of the
present study was to investigate how fruit-feeding butterfly assemblages are structured across
different forest strata along a topographic gradient in central Amazonia. Sampling was
conducted between June and September 2024 in the Adolpho Ducke Forest Reserve (Manaus
— AM), across 30 plots spaced 1 km apart. In each plot, we installed eight Van Someren-
Rydon bait traps, placed in pairs in the understory and canopy (four per stratum), which
remained active for six days, totaling 1,440 trap-days of sampling effort. We sampled 90
individuals belonging to 29 species of fruit-feeding butterflies. The most abundant species
was Bia actorion, with 15 individuals collected. Satyrinae was the most abundant subfamily
overall, representing 45.56% of the total individuals, followed by Charaxinae (30%),
Biblidinae (12.2%), and Nymphalinae (12.2%). In the understory, 21 species and 65
individuals were collected, with Satyrinae as the most abundant subfamily. In the canopy, 25
individuals representing 15 species were recorded, and Charaxinae was the most abundant
subfamily. The rarefaction curve did not reach an asymptote in either stratum, but the
understory was relatively better sampled, with 80% sample completeness compared to 60% in
the canopy. In the understory, abundance was negatively related to altitude (p = 0.039). In
contrast, in the canopy, richness and abundance increased with altitude (p = 0.037) and sand
content (p = 0.027). Species composition differed between strata (p = 0.001). However, only
in the understory was composition influenced by altitude (p = 0.015; R = 0.072) and slope (p
=0.043; R* = 0.072). The vertical stratification of the forest plays a central role in structuring
butterfly assemblages, whereas topography shows subtle, stratum-dependent effects.
However, the analyzed variables explained only a small portion of the observed variation,
with relatively low R? values in the regressions (Altitude: R? = 0.072; Slope: R? = 0.072),
indicating that results should be extrapolated with caution.

Keywords: Topography; Community structure; Butterfly diversity.
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INTRODUCAO

O bioma Amazonia € extenso e heterogéneo, sendo formado por ecossistemas distintos
(Steege et al., 2010). A regido abriga florestas inundadas sazonalmente por aguas brancas
(i.e., varzea) ou aguas pretas (i.e., igapd) que variam em conteudo de nutrientes (Junk et al.,
2020; Piedade et al., 2020). Existem também campinas e campinaranas tipicas da bacia do rio
Negro, que apresentam solo arenoso e uma fisionomia variando de campos abertos a florestas
com dossel baixo (Anderson, 1981). Essas formagdes apresentam diferengas marcantes de
composicao de espécies com areas de enclave de cerrado, mais comuns a leste da Amazonia
(Prance, 1996). Por fim, temos as florestas de terra firme, que ocupam a maior parte da
Amazodnia e ndo sdo afetadas pelo pulso de inundagdo. Essas florestas apresentam vegetacao
fechada e densa, com cerca de 84% de cobertura arborea (Flores et al., 2017). Por apresentar
maior extensdo territorial, as florestas de terra firme abrigam maior numero de espécies
quando comparado a outros ecossistemas amazonicos (Haugaasen e Peres, 2005; Julido, 2007;
Pereira et al., 2009; Oliveira et al., 2021).

Apesar de parecer uniforme, especialmente quando vistas de cima, as florestas de terra
firme apresentam variagdes topograficas marcantes. Elas sdo formadas por planaltos com
areas altas entremeadas por areas baixas que se formaram a partir de processos geologicos ao
longo do tempo (Sarges et al., 2011). Sua topografia raramente apresenta elevagdes superiores
a 200 m (Ribeiro et al., 1999), mas essa variacdo em altitude ¢ suficiente para modificar
varias caracteristicas fisicas do solo. Nas regides mais altas, denominadas de platos, a
predominancia ¢ de solo argiloso que muda gradativamente para solo arenoso nas regioes
mais baixas, denominadas baixios (Chauvel et al., 1987; Baccaro et al, 2008). A
concentragdo de nutrientes no solo também varia de acordo com a topografia. Nas areas mais
elevadas de platds a quantidade de nitrogénio ¢ mais alta em relagdo aos baixios, além de
apresentarem menor produgdo de serrapilheira (Luizdo et al., 2004). Outro fator que difere
nesses ambientes ¢ a disponibilidade da 4gua que esta relacionada a capacidade de drenagem
dos solos. Regides proximas aos riachos apresentam menor potencial de drenagem em
comparagdo com as regides mais elevadas, de modo que a disponibilidade de agua ¢ maior
nos baixios do que nos platos (Rennd et al., 2008).

A variacao de microclima e condi¢des edaficas associadas influenciam diretamente a
composicdo de varios taxons. Por exemplo, a composicdo de plantas muda em relagdo a

distancia vertical da drenagem mais proxima, com 90% da mudanca de composi¢ao ocorrendo
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nas regides do baixio e na parte mais baixa da vertente (area de inclinacdo entre o platd e
baixio) (Schietti et al., 2013). Essas areas sdo diretamente afetadas pelas flutuagdes sazonais
do lencol freatico causadas pelo regime de chuvas (Schietti et al., 2013). A abundancia e
ocorréncia de varios taxons, como anuros, aves, morcegos ¢ diversos invertebrados, também
estdo correlacionadas com as variaveis topograficas e edaficas (Barbosa et al., 2002; Menin et
al., 2007; Oliveira et al., 2009; Bueno et al., 2012; Pereira et al., 2019). Em um estudo com
anuros de reproducao terrestre, a abundancia das espécies foi significativamente associada a
inclinacao do terreno e ao teor de argila no solo, embora essa relacdo variou entre as espécies
estudadas (Menin et al., 2007). A abundancia de espécies de morcegos depende da distancia
dos riachos. Morcegos frugivoros foram mais abundantes em areas proximas a riachos devido
a estruturacdo da vegetacdo proporcionada nesses ambientes de baixio. J4 a abundéancia de
morcegos animalivoros (que se alimentam de insetos) foi mais alta em ambientes distantes
dos riachos (Pereira et al., 2019). Dentre os invertebrados, determinadas espécies de formigas
sdo encontradas em platds ou em baixios por conta de microhabitats heterogéneos
ocasionados pelos tipos de solo e estrutura da vegetagdo (Oliveira et al., 2009). Como a
composicao e a estrutura da vegetacdo variam com a topografia, ¢ possivel que a diversidade
de organismos herbivoros também acompanhe esse gradiente (Novotny et al., 2002; Costa et
al., 2005).

Em florestas tropicais, as borboletas em estagio larval representam um grupo
importante de herbivoros, sendo, em sua maioria, especialistas em suas plantas hospedeiras
(Devries, 1985). Ja as borboletas adultas sdo comumente agrupadas em duas guildas
alimentares predominantes. As borboletas nectarivoras sio visitantes florais que se alimentam
principalmente de néctar (alguns grupos também consomem polen), e pertencem a todas as
familias de borboletas (i.e., Hedylidae, Hesperiidae, Papilionidae, Pieridae, Lycaenidae,
Riodinidae e Nymphalidae). As borboletas frugivoras, por sua vez, alimentam-se
principalmente de frutos fermentados, excrementos, exsudados de plantas e animais em
decomposicdo, sendo representadas por quatro subfamilias de Nymphalidae: Satyrinae,
Charaxinae, Biblidinae e Nymphalinae: Coeini (Devries, 1987; Freitas et al., 2014). Esse
grupo pode compreender entre 50 e 75% da riqueza total de Nymphalidae e sua diversidade
esta correlacionada com a diversidade total de borboletas (Brown, 2005; Ribeiro e Freitas,
2012). Além disso, a diversidade de borboletas também esta correlacionada com fatores
ambientais, como estrutura da vegetacdo influenciada pela presenga de plantas hospedeiras e

disponibilidade de recursos (Ferrer-Paris ef al., 2013; Graga et al., 2015).
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Além das diferengas alimentares e taxonOmicas, a distribuicdo das borboletas
frugivoras também ¢ influenciada por gradientes microclimaticos. Especificamente, a
composi¢ao das assembleias tende a se diferenciar fortemente entre os estratos verticais do
sub-bosque e do dossel (Devries, 1988; Devries et al., 1997). A morfologia de voo das
borboletas que ocupam diferentes estratos também tende a se diferenciar, no qual espécies
com corpo mais robusto e voo rapido sdo encontrados no dossel, enquanto espécies mais
esguias e de voo mais lento predominam no sub-bosque, principalmente em relacao as fémeas
(Graga et al., 2017). Apesar de espacialmente proximos, esses estratos apresentam fatores
bidticos e abidticos contrastantes (Basset ef al., 1992). Por exemplo, por ser mais exposto a
radiagdo solar, o dossel ¢ um ambiente mais quente e seco, além de ser a principal regido de
florescimento e frutificagdo (Dias-Lima et al., 2002; Puig, 2008). Por outro lado, o sub-
bosque apresenta um microclima mais ameno, com menor incidéncia de luz direta, maior
umidade e menor variagdo térmica ao longo do dia (Ribeiro et al., 1999; Puig, 2008).

Considerando que o gradiente topografico ¢ um preditor importante da estrutura de
comunidades de diversos grupos taxondmicos nas florestas de terra firme, este estudo
investigou as seguintes hipoteses: (1) a riqueza e a abundancia de borboletas frugivoras sdo
moduladas por varidveis topoedaficas, sendo maiores nos baixios, onde ha condigdes
microclimaticas mais estaveis, maior umidade e proximidade de corpos d’agua; e (2) a
composi¢do das assembleias de borboletas frugivoras ¢ determinada pela interagdo entre a
topografia e a estratificacdo vertical da floresta, com as assembleias de borboletas do dossel
variando menos ao longo do gradiente topografico, em comparagdo com as assembleias de

borboletas do sub-bosque.



18

OBJETIVO
Objetivo geral

Compreender como as assembleias de borboletas frugivoras estdo estruturadas em
diferentes estratos florestais ao longo de um gradiente topografico na Amazodnia

central.

Objetivo especifico

Verifica as relagdes entre as variaveis topoedaficas (inclinagdo e elevacao do terreno,
disponibilidade hidrica e granulometria do solo) e composi¢cdo da vegetacdo com a
riqueza, abundancia e a composicao de borboletas frugivoras ao longo de um gradiente

topograficos.

Investigar se existe interacdo entre as variaveis topoedaficas e estratos verticais na

composi¢ao das assembleias de borboletas frugivoras.
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MATERIAL E METODOS

I.  Areade estudo

Este trabalho foi realizado na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD)
(02°55703°01°S, 59°53759°59°W), localizada ao norte da cidade de Manaus, no estado do
Amazonas, Brasil (Figura 1). Esta regido abriga principalmente florestas ombrofilas densa,
composta por arvores altas e dossel fechado com o clima do tipo tropical umido, umidade
relativa do ar variando entre 75 e 86% e precipitacdo anual entre 1.750 e 2.500 mm (Baccaro
et al., 2008). O terreno ¢ formado por ondulagdes e variagdes topograficas de 80 m entre as
regides mais altas e mais baixas (Ribeiro ef al., 1999). Mesmo em escala local, a topografia é
bastante heterogénea, apresentando variagdes ambientais tipicas das florestas de terra firme
denominadas florestas de plato, vertente e baixio (Hopkins, 2005).

As florestas de platd crescem sobre solo argiloso (latossolo amarelo-alico) bem
drenado e pobre em nutrientes (Chauvel, 1982). Nos platos, a floresta apresenta arvores
emergentes (Hopkins, 2005) que atingem em torno de 45 m (e.g., Dinizia excelsa Ducke,
Fabaceae), e o seu sub-bosque ¢ dominado por palmeiras aculeares (Ribeiro et al., 1999). As
caracteristicas ambientais do platd contribuem para maior biomassa da floresta (Castilho et
al., 2006). As florestas de vertentes sao areas de transicdo entre as florestas de platd e baixio
(Hopkins, 2005), com dossel atingindo de 25 a 35 metros de altura com poucas arvores
emergentes. Como € uma regido inclinada, apresenta caracteristicas de vegetagdo similares
com o platd nas partes mais altas e possui o solo arenoso, nas areas mais baixas (Tello, 1995;
Ribeiro et al., 1999; Bispo et al., 2007). As florestas de baixio ocorrem ao longo dos igarapés
e, em decorréncia da chuva, estdo sujeitas as flutuacdes do nivel do lencol freatico (Hopkins,
2005). Essas areas apresentam solo arenoso, imido e frequentemente encharcado (Ribeiro et
al., 1999; Drucker et al., 2008). A estrutura da vegetacdo dos baixios ¢ formada por arvores
com raizes superficiais, escoras ou adventicias (Porto et al., 1976), com dossel relativamente

baixo (de 20 a 30 m) e sub-bosque denso (Ribeiro ef al., 1999).

II. Desenho amostral

A reserva conta com um sistema padronizado de trilhas em forma de grade que dao
acesso a 72 parcelas permanentes (Magnusson et al., 2013). Destas, 30 parcelas sdo usadas
ativamente pelo Programa de Pesquisas em Biodiversidade (PPBio) e pelo Projeto Ecologico

de Longa Duragdo (PELD), e foram o foco deste trabalho (Figura 1). As parcelas estdo a 1 km
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uma das outras, além de estarem a mais de 1 km de distancia da borda da reserva (Figura 1).
Cada parcela tem 250 m de comprimento e segue a curva de nivel do terreno para controlar

efeitos topoedaficos ao longo da parcela (Magnusson ef al., 2005).

2°55,200'S

Legenda

=  Manaus
@ Parcelas PPBio

[ Limite da RFAD
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135,58
8,98

—— Curva de nivel mestra
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3°0,000'S

Projecdo Geogréfica Lat - Long
EPSG: 4674 - SIRGAS 2000
Edigdo: Lissandra Meireles

Data: 12/04/2025

59°57,600'W 59°565,200'W 59°52,800'W

Figura 1. Mapa topografico da Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD), em Manaus, Amazonas, com

circulos verdes destacando as 30 parcelas do PPBio/PELD utilizadas neste estudo.

III. Amostragem

A amostragem foi realizada nas 30 parcelas do PPBio (Figura 1), com coletas
realizadas entre julho e setembro de 2024. A amostragem ocorreu em grupos de 10 parcelas
distribuidas em duas linhas da grade (por exemplo L3 e L4), sendo dois dias dedicados a
instala¢do (um dia em cada linha — 5 parcelas) e 6 dias destinado a coleta. Em cada parcela,
foram sobrepostas verticalmente oito armadilhas do tipo Van Someren-Rydon — VSR (Rydon,
1964), sendo quatro no sub-bosque a uma altura de 1,5 m do solo e quatro no dossel a 20 m de
altura. As armadilhas do dossel foram instaladas com auxilio de estilingue e chumbada, para
alcangar a copa das arvores e suspender as armadilhas (Figura 2). Cada par de armadilhas foi
instalado a uma distancia de 50 metros entre si, utilizando os piquetes disponiveis nas
parcelas, e sua revisdo foi realizada a cada 48 horas. Ao todo, foram instaladas 240
armadilhas atrativas, com um esfor¢o amostral total de 1440 armadilhas-dia (8 armadilhas x

30 parcelas x 6 dias de coleta).
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Figura 2. Esquema da distribui¢do das armadilhas (VSR) nas parcelas. O cano vermelho indica o inicio da

parcela.

Em cada armadilha foi colocado um copo de 50 ml contendo isca atrativa, composta
por uma mistura fermentada de caldo de cana e banana (Freitas et al., 2014). A preparacao da
isca seguiu o protocolo de amostragem de borboletas frugivoras do ICMBio, no qual 3 kg de
banana (pesada com casca) foram misturados a 1 litro de caldo de cana e fermentado por 48
horas antes do uso (Nobre et al., 2014). Para garantir a eficicia da coleta, a isca foi trocada a
cada 48h para manter o odor e atratividade para as borboletas.

Em campo, todos os individuos capturados nas armadilhas foram coletados e
temporariamente armazenados em envelopes entomologicos em um recipiente contendo silica
em gel, para evitar a contamina¢do por fungos. Cada envelope foi identificado com
informagdes do exemplar capturado, com uma identificagdo temporaria (codigo -
RAFADO1), data, parcela e estrato da armadilha. No laboratério, as borboletas foram
acondicionadas em camara Umida para serem montadas e etiquetadas. Cada individuo foi
fotografado e identificado utilizando-se os trabalhos de revisdo taxonomica, descri¢do e
historia natural dos individuos coletados (Vane-Wrigh, 1979; Bristow et al., 1981; Llorente-
Bousquets et al., 1993; Willmott ef al., 2001; Willmott e Hall, 2004; Dias et al., 2011; Gareca
e Blandi, 2011; Dias et al., 2012; Murillo-Hiller, 2012; Dias et al., 2015; Ortiz-Acevedo et
al., 2017; Penz et al., 2017; Nakahara et al., 2021; Nieves-Uribe et al., 2024, além do guia
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eletronico “Butterflies of America” (Warren et al., 2024). Todo material foi depositado na

Colecao de Invertebrados do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazonia- INPA.

IV. Variaveis ambientais

Usamos a 1) elevagdo do terreno, 2) inclinagao do terreno, 3) granulometria do solo, 4)
distancia vertical da drenagem mais proxima ou HAND (do inglés, “height above the nearest
drainage™) e 5) composi¢ao de arvores e palmeiras como variaveis preditoras das borboletas

frugivoras.

A elevagdo do terreno foi mensurada por um topografo profissional usando teodolito
Leica® T-100. Como as parcelas seguem a curva de nivel do terreno, utilizamos a cota do
inicio da parcela como medida da elevagdo em relagdo ao nivel do mar. A inclinacao do
terreno foi medida em seis pontos ao longo de cada parcela usando um clindmetro Suunto®
PM-5/360. Usamos o valor médio da inclinag@o por parcela. A granulometria do solo de cada
parcela foi estimada baseado em seis amostras de solo e utilizado as amostras de 5 cm de
profundidade. A determinacdo da granulometria seguiu o protocolo da Embrapa (Teixeira et
al., 2017). A elevagdo do terreno, inclinacdo do terreno e granulometria do solo foram
coletadas por pesquisadores parceiros e estao disponiveis no site do PPBio, juntamente com

mais detalhes sobre os métodos de coleta (https://ppbio.inpa.gov.br/repositorio/dados).

O HAND foi gerado a partir do Modelo Digital de Elevacdao (DEM) obtido da “Shuttle
Radar Topography Mission” (SRTM) disponibilizado pela NASA. Valores altos de HAND,
indicam maior o potencial de drenagem vertical, ou seja, mais distante o local esta do lencol
fredtico, enquanto valores proximos a zero indicam regides com lengol fredtico proximo da
superficie (Rennd et al., 2008). O HAND utilizado também esta disponivel no site do PPBio
(https://ppbio.inpa.gov.br/repositorio/dados).

A composicao de arvores e palmeiras foi representada pelo primeiro eixo de uma
Analise de Escalonamento Multidimensional ndo Métrico (NMDS) criada a partir da matriz
de composig¢ao floristica, utilizando a dissimilaridade de Bray-Curtis. As informacdes sobre a
composicao vegetal foram obtidas a partir do recenseamento realizado em 2021, como parte
do monitoramento sistematico de longo prazo conduzido pelo projeto PELD
(https://peld.inpa.gov.br). Esse monitoramento inclui dados padronizados de abundancia e
identidade taxondmica de arvores e palmeiras, permitindo a caracterizacdo ambiental das

parcelas amostradas.
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V. Analise de dados

Para avaliar a suficiéncia amostral e a representatividade da comunidade de borboletas
frugivoras nos diferentes estratos florestais, construimos curvas de rarefacdo e completude
amostral baseadas na riqueza de espécies (Chao et al., 2014). As curvas de rarefacao
permitem comparar a riqueza acumulada de espécies entre o sub-bosque e o dossel a medida
que o esforco amostral aumenta, enquanto os graficos de completude amostral indicam a
propor¢ao da diversidade coleta em relacdo a esperada em cada estrato. Calculamos os
intervalos de confianca de 95% nas duas anélises, que permitem avaliar a incerteza associada
as estimativas. As analises foram realizadas com o pacote “INEXT” (Hsieh et al, 2024) no
programa R, utilizando o argumento ¢ = 0, que considera apenas a presenca ou auséncia das

espécies, modelando diretamente a riqueza observada e estimada.

Para investigar a relacdo entre as variaveis topoedaficas e a abundancia e riqueza de
borboletas frugivoras nos estratos do sub-bosque e dossel, ajustamos Modelos Lineares
Generalizados (GLMs) com distribuicdo Gaussiana com todas as varidveis preditoras
(elevacao do terreno, inclinagdo do terreno, granulometria do solo, HAND e composicao de
arvores e palmeiras). Para cada variavel resposta e estrato, foi aplicada a sele¢cdo de modelos
Stepwise usando o Critério de Informagao de Akaike (AIC) como critério de selecdo. Modelos
com AAIC < 2 em relagdo ao modelo com menor AIC foram considerados igualmente
plausiveis (Burnham e Anderson, 2002). Quando mais de um modelo foi igualmente
parcimonioso (AAIC < 2), optamos pelo modelo com menos variaveis preditoras. Em cada
caso, a multicolinearidade entre preditores dos modelos mais plausiveis foi avaliada pelo
Fator de Inflacdo da Variancia (VIF), mantendo-se apenas variaveis com VIF < 5. As
variaveis que compuseram os modelos finais (ex., altitude, silte e areia) foram representadas
por graficos de efeitos parciais, que ilustram a influéncia isolada de cada preditor na variavel

dependente, mantendo as demais variaveis constantes (Velleman e Welsch, 1981).

Para verificar se a topografia e os estratos florestais afetam a composi¢do das
assembleias de borboletas frugivoras de forma independente ou combinada, utilizamos uma
Andlise de Variancia por Permutacdo (PERMANOVA). O modelo incluiu os ambientes
topograficos, categorizados como plato e baixio, e o estratos florestais (sub-bosque e dossel).
As parcelas com HAND < de 12 m foram caracterizadas como baixios € o restante como
platds. Para visualizagdo dos padrdes de composi¢do, usamos uma Andlise de Coordenadas

Principais (PCoA), reduzindo a dimensionalidade da matriz de dissimilaridade de Bray-Curtis
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aos dois primeiros eixos principais. Posteriormente, graficos de ordenagdo foram criados para

representar os padrdes de composi¢do ao longo do gradiente ambiental geral.

Para analisar como as variaveis topoedaficas (inclinagdo, altitude, HAND, areia, silte e
argila) e a vegetacdo atuam sobre a composicao das borboletas frugivoras utilizamos
primeiramente a matriz de correlacdo de Pearson. Variaveis altamente correlacionadas (r >
0,6) foram excluidas, a fim de eliminar redundancias e minimizar problemas de
multicolinearidade. Em seguida usamos a PERMANOVA. Posteriormente, graficos de
ordenacao foram criados para representar padroes de composi¢ao ao longo do gradiente

ambiental no sub-bosque e dossel.

Todas as analises foram realizadas no programa R 4.4.3 (R Development Core Team,
2025). Utilizamos os pacotes estatisticos vegan (Oksanen et al., 2025) e Car (Fox e Weisberg,
2019) para rodar as andlises e o pacote ggplot2 (Wickham, 2016), para fazer a maioria dos
graficos. Os graficos de ordenagdo foram gerados usando a funcdo “poncho” (Dambros,

2014).
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RESULTADOS
I. Diversidade da comunidade de borboletas frugivoras

Foram coletados um total de 90 individuos pertencentes a 29 espécies de borboletas
(Tabela 1). As espécies mais abundantes foram Bia actorion (Linnaeus, 1763) (15), Tigridia
acesta (Linnaeus, 1758) (8), Catoblepia xantus Sichel, 1901 (6) e Prepona claudina (Godart,
[1824]) (6), representando 40% da abundancia das espécies coletadas, enquanto 13 espécies
(14,44%) foram representadas por apenas um individuo. A subfamilia Satyrinae foi a mais
abundante, representando 45,56% do total de individuos registrados, seguida das subfamilias
Charaxinae (30%), Biblidinae (12,2%) e Nymphalinae (12,2%). O sub-bosque concentrou a
maior parte dos registros, com 65 individuos (72%) distribuidos em 21 espécies. Nesse
estrato, a subfamilia Satyrinae foi a mais abundante, com 61,5% dos individuos coletados. No
dossel, foram registrados 25 individuos (28%) pertencentes a 17 espécies, com destaque para

Charaxinae que respondeu por 68% da abundancia nesse estrato.

Tabela 1. Espécies de borboletas frugivoras coletadas na Reserva Florestal Adolpho Ducke e sua ocorréncia nos

estratos do sub-bosque e dossel, em ordem alfabética.

Espécies Sub-bosque Dossel
Biblidinae 6 5
Ageroniini
Hamadryas arinome (Lucas, 1853) 0 1
Epicaliini
Catonephele acontius (Linnaeus, 1771) 2
Nessaea obrinus (Linnaeus, 1758) 3 1
Epiphilini
Temenis laothoe (Cramer, 1777) 1 2
Charaxinae 10 17
Anaeini
Memphis glauce (C. Felder & R. Felder, 1862) 0 1
Memphis leonida (Stoll, 1782) 0 3
Memphis phantes (Hopffer, 1874) 1 0
Hypna clytemnestra (Cramer, 1777) 3 1
Siderone galanthis (Cramer, 1775) 0 1
Zaretis itys (Cramer, 1777) 1 3
Preponini
Archaeoprepona demophon (Hiibner, [1814]) 4 0
Archaeoprepona meander (Cramer, 1775) 0 1

Prepona claudina (Godart, [1824]) 1 5



Prepona laertes (Hiibner, [1811])

Nymphalinae
Coeini
Historis acheronta (Fabricius, 1775)
Nymphalini
Colobura dirce (Linnaeus, 1758)
Tigridia acesta (Linnaeus, 1758)

Satyrinae
Brassolini
Bia actorion (Linnaeus, 1763)
Catoblepia xanthus Stichel, 1901
Morphini
Morpho achilles (Linnaeus, 1758)
Morpho helenor (Cramer, 1776)
Satyrini

Chloreuptychia chlorimene (Hiibner, [1819])
Megeuptychia antonoe (Cramer, 1775)

Pseudeuptychia herseis (Godart, [1824])
Pseudeuptychia marica (Weymer, 1911)
Pseudeuptychia rectilinea (Brévignon, Rosant, Lamas &

Willmott, 2019)

Taygetis laches Fabricius, 1793
Taygetis sosis Hopfter, 1874
Trico tricolor (Hewitson, 1850)
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Como esperado, a curva de rarefagdo (Figura 3A) apresentou uma tendéncia crescente

na riqueza de espécies de borboletas no sub-bosque e no dossel conforme o numero de

amostras aumenta. Apesar da diferenga de espécies entre os estratos, a razdo de acumulagao

de espécies foi relativamente similar. Além disso, as duas curvas ndo atingiram a assintota, o

que ¢ evidenciado pela extrapolacdo. Embora as curvas de rarefacdo do sub-bosque e do

dossel ndo tenham atingido um ponto de estabilidade na riqueza de espécies, o sub-bosque

teve aproximadamente 80% das espécies do ambiente amostradas, enquanto o dossel

apresentou uma menor cobertura amostral (~60%; Figura 3B). Isso resultou no maior

intervalo de confianca do dossel em comparacdo ao sub-bosque, indicando maior

variabilidade na estimativa de riqueza (Figura 3A, B).
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Figura 3. A) Curvas de rarefacdo do nimero de espécies em relagdo ao numero de unidades amostrais por
estrato. B) Curva de completude amostral por estrato florestal. As areas sombreadas indicam o intervalo de

confianga (95%).

II. Influéncia das varidveis topograficas na riqueza e abundancia das

borboletas frugivoras

A selecao de modelos indicou que, para a abundancia de borboletas frugivoras no sub-
bosque, o modelo final mais parcimonioso foi composto pelas varidveis altitude e silte
(Tabela 2). Altitude foi a tnica variavel estatisticamente significante no modelo final e foi
relevante nos outros modelos. Os VIFs desses modelos foram baixos (altitude = 2.63; silte =
2.63), indicando pouca multicolinearidade no modelo final. A altitude (Figura 4A) apresentou
uma relagdo negativa com a abundancia ao longo do gradiente topografico. Nesse modelo,

silte ndo apresentou relagdo com a abundancia de borboletas (Figura 4B).

Tabela 2. Resultados dos GLMs para a abundancia de borboletas frugivoras no sub-bosque. O asterisco ¢ sinal

de significancia.

Modelo  Altitude Silte Inclinagado Vegetagao Deviance  delta AIC
1 -0.021* 0.098 - - 26.61 -
2 -0.024* 0.114 -0.021 - 25.62 1

3 -0.034* 0.136* -0.043 -0.671 24.51 1.9
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Figura 4. Relagdo entre a abundancia de borboletas frugivoras do sub-bosque e (A) altitude e (B) teor de silte do
solo. Os graficos de parciais representam a relagdo entre cada variavel preditora e a variavel resposta, mantendo

as demais constantes.

Nenhuma variavel preditora esteve relacionada com a riqueza de borboletas frugivoras
no sub-bosque (Tabela 3). Apesar da auséncia de significancia do modelo final, altitude e silte
foram as variaveis que apresentaram melhor ajuste, conforme indicado pelo valor de AIC em

comparagdo com os demais modelos.

Tabela 3. Resultados dos GLMs para a riqueza de borboletas frugivoras no sub-bosque.

Modelo  Altitude Silte Inclinacdo  Vegetacdo Deviance  Delta AIC
1 -0.018 0.083 - - 23.88 -
2 -0.019 0.098 -0.013 - 22.94 1.66
3 -0.027 0.109 -0.029 -0.485 22.43 3.15

No dossel, os padroes de abundancia e riqueza foram similares, dessa forma,
apresentamos somente os resultados de abundancia. A sele¢do de modelos indicou que para a
abundancia de borboletas no dossel, o modelo mais parcimonioso foi composto pelos
preditores altitude e areia (Tabela 4). A andlise de multicolinearidade revelou valores de VIF
= 4.57 para os dois preditores, estando ainda dentro do limite aceitavel. Tanto a altitude como

o teor de areia no solo apresentaram uma relacdo positiva com a abundéncia (Figura SA e 5B).
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Tabela 4. Resultados dos GLMs para a abundancia de borboletas frugivoras no dossel. O asterisco ¢ sinal de
significancia.

Modelo Altitude Areia Inclinagdo Silte Deviance AIC
1 0.045* 0.027* - - 29.38 -
2 0.044* 0.027* -0.019 - 29.14 1.75
3 0.045* 0.026 -0.017 -0.014 29.11 3.73
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Figura 5. Relagdo entre a abundancia de borboletas no dossel e (A) altitude e (B) teor de areia do solo. Os
graficos de parciais representam a relagdo entre cada variavel preditora e a variavel resposta, mantendo as

demais constantes.

III. Composi¢ao das borboletas frugivoras em relagdo a topografia e
aos estratos florestais

A composi¢do de espécies de borboletas ndo diferiu entre os ambientes de plato e
baixio (Tabela 5). No entanto, a composicdo de borboletas de cada estrato foi diferente
(Tabela 5). Os valores dos residuos corresponderam a maior parte da variagdo, indicando que
outras varidveis, além da estratificagdo, podem ser fundamentais para estruturar as
comunidades de borboletas. Também detectamos uma sobreposicdo e proximidade de
algumas parcelas entre os estratos, indicando que algumas espécies de borboletas podem

ocorrer em ambos os estratos (Figura 6).
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Tabela 5. Resultados da PERMANOVA para os efeitos da topografia e dos estratos verticais na composicao de
borboletas frugivoras. Asterisco indica significancia estatistica.

Variavel preditora R? f p - valor
Estrato 0.084 3.864 0.001*
Topografia 0.022 1.028 0.413
Residual 0.894 - -

0.24
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Figura 6. Analise de Coordenadas Principais (PCoA) da composi¢do de borboletas frugivoras nos estratos do

sub-bosque e dossel.

O grafico de ordenagdo construido com base na distribuicdo da abundancia de
borboletas frugivoras nos estratos florestais, indica sete espécies de borboletas que ocorreram
em ambos os estratos (Figura 7): Tigridia acesta, H. clytemnestra, N. obrinus, Catonephele
acontius (Linnaeus, 1771), Temenis laothoe (Cramer, 1777), Zaretis itys (Cramer, 1777) e P.
claudina. Além disso, aproximadamente 50% das espécies de borboletas apresentaram

distribuicdes restritas a um estrato (Figura 7).
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Figura 7. Ordenacdo das espécies de borboletas frugivoras e a abundancia relativa no dossel e sub-bosque.

A altitude (r = -0.54), inclinagdo (r = -0.41) e vegetacdo (r = -0.48) ndo apresentaram
multicolinearidade, conforme a matriz de correlagdo de Pearson e foram mantidas no modelo
geral. No sub-bosque, apenas a altitude e inclinagdo afetaram a composi¢do de borboletas

(Tabela 6). No entanto, os valores de R? indicam que a influéncia desses preditores ¢ limitada.

Tabela 6. Resultados da PERMANOVA para os efeitos de variaveis ambientais na composi¢do de borboletas

frugivoras no sub-bosque. Asterisco indica significancia estatistica.

Variavel preditora R? I p - valor
Inclinagao 0.072 1.966 0.043*
Altitude 0.079 2.158 0.015%*
Vegetagao 0.042 1.163 0.291
Residuos 0.846 - -

As borboletas do sub-bosque apresentaram distribuigdes variadas ao longo da
topografia. Pseudeuptychia herseis (Godart, [1824]), Colobura dirce (Linnaeus, 1758),
Chloreuptychia chlorimene (Hiibner, [1819]), Trico tricolor (Hewitson, 1850), Taygetis
laches Fabricius, 1793 e C. acontius foram encontradas em ambientes de altitudes mais
baixas, enquanto 7. laothoe, Memphis phantes (Hopffer, 1874), Pseudeuptychia rectilinea
(Brévignon, Rosant, Lamas & Willmott, 2019) e Morpho achilles (Linnaeus, 1758) ocorreram
predominantemente em areas de maior altitude (Figura 8A). As demais borboletas possuem
uma distribuicdo variada ao longo do gradiente topografico (Figura 8B). Bia actorion, a

espécie mais abundante do estudo, apresenta uma ampla distribui¢do no gradiente, com uma
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concentragdo maior em uma faixa de altitude entre 58 e 61 metros. Tigridia acesta também

demonstrou uma distribui¢do ampla no gradiente. Nenhuma variavel preditora esteve

correlacionada com a composi¢ao de borboletas frugivoras no dossel (Tabela 7).
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frugivoras no sub-bosque em relagdo as variaveis

Tabela 7. Resultados da PERMANOVA para os efeitos de variaveis ambientais na composi¢do de borboletas

frugivoras no dossel.

Variavel preditora R? f p - valor
Inclinagao 0.056 0.865 0.562
Altitude 0.039 0.603 0.824
Vegetacao 0.063 0.974 0.492
Residuos 0.851 -

DISCUSSAO

Os resultados indicaram que tanto a abundancia quanto a composicao das espécies de

borboletas variam de acordo com o estrato florestal, com maior numero de individuos e

riqueza registradas no sub-bosque. Entre as varidveis ambientais, altitude e granulometria do

solo (silte e areia) foram os principais preditores da abundancia de borboletas, embora a

riqueza tenha se mostrado menos sensivel a essas variacoes. A composi¢do das assembleias

também diferiu entre os estratos, mas nao apresentou variacao significativa entre ambientes de

platd e baixio, sugerindo que a estratificacdo vertical atua como principal eixo de
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diferenciagdo das assembleias de borboletas frugivoras, enquanto a topografia exerce efeitos
mais sutis e dependente do estrato considerado. Esses padrdes reforcam a importancia de
considerar multiplos gradientes ambientais, especialmente a verticalidade da floresta, na
compreensao da diversidade e distribui¢ao de borboletas tropicais.

Embora o nimero de individuos (90) e espécies (29) registrados neste estudo seja
relativamente baixo em comparagdo a outras florestas tropicais (taxa de 0,02 espécies por
armadilha/dia), esses valores sdo coerentes com os padrdes previamente documentados na
Reserva Ducke. Graga et al. (2015) também relataram baixa densidade de borboletas
frugivoras na regido, com 44 individuos e 19 espécies coletadas em armadilhas no sub-
bosque, com um esforco amostral de 1200 armadilhas-dia (taxa de 0,015). Em contraste,
levantamentos realizados em outras dreas da Amazonia relataram valores significativamente
mais elevados. Por exemplo, Ramos (2000) na regido oriental da Amazodnia, registou 3544
individuos e 90 espécies, com esfor¢o amostral de 2016 armadilhas-dia (taxa = 0,044). Na
Amazonia central, Riberio e Freitas (2012) coletaram 1091 individuos de 68 espécies, com
esforco amostral de 4800 armadilhas-dia (taxa de 0,014 espécies/armadilha-dia). Portanto, os
resultados aqui obtidos reforcam a singularidade ecologica da Reserva Ducke no contexto
amazonico.

Embora as curvas de rarefacdo nao tenham atingido uma assintota, padrao comum em
grupos diversos como as borboletas frugivoras (Devries ef al., 1997), a curva de completude
amostral indicou que a assembleia de espécies nos estratos de sub-bosque e dossel foi
razoavelmente representada. Fatores externos como a presenga de roedores nas armadilhas,
chuvas intensas fora de época e impactos antropicos, como queimadas € a alta densidade de
fumaga na regido durante a amostragem podem ter afetado a atividade e deslocamento de
algumas espécies (Tan et al., 2018). Mesmo assim, nossos resultados foram similares a
amostragem realizada em 2013 (Graga et al., 2015), sugerindo que esses fatores ndo devem
ter afetado as amostragens.

A subfamilia Satyrinae foi a mais abundante e diversa, um padrao frequentemente
observado em florestas tropicais (Devries e Walla, 2001; Uehara-Prado et al., 2007; Oliveira
et al., 2021). Grande parte das borboletas da subfamilia Satyrinae possui forte associagdao
como sub-bosque. Esse estrato possui um ambiente sombreado e umido em que essas
borboletas voam proximo aos solos, suas plantas hospedeiras como gramineas € bambus estdo
presentes em abundancia, esse estrato possui maior estabilidade microclimatica que favorece
a presenca desses individuos no mesmo local por longos periodos (Browm e Hutchings,

1997). No dossel, a subfamilia Charaxinae foi a mais abundante, padrao que tem sido
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observado em outros trabalhos na Amazonia brasileira (Ribeiro ¢ Freitas, 2012; Barlow ef al.,
2007). As borboletas desse grupo apresentam comportamento que as tornam bem adaptadas
no estrato, com voo rapidos e potentes que facilita o deslocamento entre as copas e a defesa
de territorios. O dossel oferece uma combinagdo de recursos alimentares e pontos de
“perching”, que sdo locais utilizados para vigilancia territorial (Devries, 1987; Graca et al.,
2017).

A abundancia de borboletas no sub-bosque diminuiu com o aumento da altitude. Esse
padrao sugere que as areas de baixio favorecem as borboletas frugivoras, possivelmente
devido a maior variabilidade na disponibilidade de recursos proximos a cursos d’agua
(Schietti et al., 2013). O baixio ¢ frequentemente utilizado por outros frugivoros, como
morcegos (Pereira et al., 2019) e primatas (Kinap ef al., 2021), atraidos pela maior oferta de
frutos. No entanto, para primatas, essa relagdo depende da estagdo e das caracteristicas
ambientais locais. A relacdo entre a abundancia de borboletas frugivoras e a altitude pode
refletir a estruturacdo geral do ambiente nos baixios, onde a combinagdo de caracteristica
como a disponibilidade de recursos e condi¢des microclimaticas favorece uma abundancia
maior em comparagao aos platos.

A disponibilidade de 4gua subterranea pode influenciar a composi¢do das
comunidades de diferentes maneiras. O lengol freatico pode atuar como um fator importante
para as comunidades de formigas, aumentando a abundancia de espécies generalistas e
diminuindo a diversidade funcional das espécies (Baccaro et al., 2013). Além disso, a maior
substitui¢do de espécies plantas estd relacionada a proximidade do lengol freatico (Schietti et
al., 2013). No entanto, em nosso estudo foi observado que a comunidade de borboletas
frugivoras ndo sdo influenciadas diretamente pela distdncia vertical ao lengol freético,
sugerindo que as espécies podem estar mais relacionadas com a disponibilidade de alimento e
estrutura geral do habitat, do que com a disponibilidade de 4dgua.

No sub-bosque, nenhuma das variaveis preditoras apresentou relacdo com a riqueza de
borboletas frugivoras. E possivel que a escassez de espécies dificulte estabelecer relagdes
precisas entre a distribuicdo das borboletas e as varidveis ambientais analisadas. Essa baixa
representatividade populacional reduz a capacidade de detectar padrdes ecoldgicos, tornando
qualquer tendéncia mais sutil e menos perceptivel. Além disso, as espécies mais abundantes
apresentam ampla distribuicdo no gradiente ambiental, o que pode esconder possiveis
associagdes com outras varidveis como o microclima e interagdes ecolodgicas que podem ser

importantes na estruturagdao da comunidade.
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O dossel ¢ um ambiente mais dindmico que o sub-bosque, e curiosamente a
abundancia e riqueza de borboletas frugivoras aumentaram com o incremento tanto da altitude
quanto do teor de areia do solo. Embora esses dois fatores ndo coincidam espacialmente, ja
que os maiores teores de areia ocorrem em areas de baixio e as maiores altitudes em areas de
platd (Chauvel et al., 1987), ambos parecem refletir aspectos distintos da estrutura e qualidade
do habitat. Frugivoros, de modo geral, tendem a se concentrar em baixios, onde ha maior
disponibilidade de recursos alimentares (Pereira et al., 2019, Kinap et al., 2021). Nessas
areas, caracterizadas por solos arenosos, a floresta ¢ mais aberta e possui menor biomassa
arborea (Chauvel et al., 1987; Castilho et al., 2006), o que pode favorecer certas espécies no
dossel, ao facilitar o deslocamento ou acesso aos frutos disponiveis tanto nas copas das
arvores quanto aquelas que caem no chao. Por outro lado, o aumento da abundancia em areas
mais elevadas pode estar associado a maior complexidade estrutural do dossel nos platos,
caracterizada por sua maior altura, continuidade e densidade foliar (Luizdo ef al., 2004). Essas
caracteristicas podem favorecer diversos processos ecoldgicos, como a reproducio e
oviposicdo além de proporcionar abrigo seguro contra predadores e suporte para
comportamentos territoriais.

Estudos anteriores demonstram que a composi¢ao de borboletas frugivoras varia entre
o sub-bosque e o dossel em florestas tropicais (Devries, 1988; Schulze et al., 2001; Barlow et
al., 2007; Graga et al., 2017; Ribeiro e Freitas, 2012; Santos et al., 2017; Oliveira et al.,
2023). No entanto, algumas espécies apresentam alta mobilidade vertical, transitando entre os
estratos em busca de recursos e condi¢gdes microclimaticas mais favoraveis (Lourengo et al.,
2022), o que pode gerar certa sobreposi¢do da composicao da comunidade (DeVries ef al.,
1997). No presente estudo, as variaveis topograficas altitude e inclinagdo explicaram uma
pequena parcela da variacdo na composicdo de espécies no sub-bosque. Esses resultados
indicam que o gradiente topografico atua de forma indireta na estruturacdo das assembleias de
borboletas, padrao semelhante observado para plantas, formigas e microartrépodes do solo
(Costa et al., 2005; Oliveira et al., 2009; Moraes et al., 2011. A interagdo entre variaveis
topoedaficas pode favorecer a formag¢do de micro-habitas ao longo do gradiente que
possibilita a coexisténcia de espécies com diferentes exigéncias ecologicas. No entanto,
algumas espécies apresentaram uma distribuicdo ampla ao longo de todo gradiente
topografico, como B, actorion. Esse padrdao pode estar relacionado a sua interacdo inseto-
planta com a palmeira do género Geonoma, que também possui ampla distribui¢do nos

diferentes tipos de ambientes (Freitas et al., 2002; Souza et al., 2023).
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CONCLUSAO

A estratificacdo vertical da floresta ¢ um fator determinante na diferencia¢do dessa
comunidade, enquanto os efeitos da topografia sdo mais sutis e dependem do estrato
considerado. Esses achados reforgam a complexidade da organizagao ecologica em ambientes
tropicais e a importancia de considerar multiplos gradientes ambientais (horizontal e vertical)
em andlises de distribuicdo de invertebrados. Nossos resultados explicam apenas parte da
variagdo observada, indicando que estudos futuros podem focar em aspectos como variagdes
climaticas, sazonalidade, interacdes de predagdo e impactos antropicos externos que afetam a
reserva, possibilitando uma visdo mais abrangente dos processos ecologicos que modulam

essa comunidade.
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